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摘要 : 表 观 竞争 是 资源 竞争 以 外 的 一 种 新 型 的 种 则 关系 ， 是 指 由 共同 享有 的 自然 天 敌 中 介 的 、 物 种 之 间 在 种 群 数量 上 表现 
出 明显 灸 效应 的 现象 。 物 种 之 同 的 表 观 竞争 被 认为 和 资源 竞争 有 具有 同等 的 重要 性 ， 尤 其 是 对 植 食性 昆虫 来 说 更 为 重要 。 近 
十 年 来 关于 昆虫 表 观 竞争 的 理论 和 实验 研究 进展 迅速 ， 己 成 为 昆虫 生态 学 研究 中 的 一 个 新 的 生长 点 。 本 文 从 表 观 竞争 的 定 
义 、 实 验 研 究 实例 、 理 论 模 型 、 作 用 机 制 及 共存 机 制 等 方面 ， 对 近 些 年 来 关于 昆虫 表 观 竞争 研究 的 进展 进行 了 概括 和 总 结 ， 
并 对 表 观 竞争 理论 在 害虫 防治 中 的 应 用 前 景 进行 了 展望 。 
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Perspectives on apparent competition in insects 
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Abstract: Apparent competition is a new type of indirect interaction between species that is different from resource-medi- 
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ated competition. It is a phenomenon in which two species that share a natural enemy negatively affect each other’ s abun- 
dance. It is now known that apparent competition is as important as resource-mediated competition, especially for phyto- 
phagous insects. There has been great progress in theoretical and experimental aspects of apparent competition over the 
last 10 years. This paper reviews recent studies on different aspects of apparent competition in insects» including the un- 
derlying concepts» experiments, theoretical models» mechanisms of interaction and coexistence ete. The application of 
apparent competition in pest control is discussed. 
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1 概念 的 提出 





在 生态 系统 中 ， 种 间 相互 关系 除 直 接 的 相互 作 
用 外 ， 还 可 通过 第 三 者 的 中 介 作 用 而 产生 间接 的 相 
互 影响 。 其 中 ， 同 一 营养 级 的 两 个 或 两 个 以 上 的 物 
种 ， 在 具有 不 同 食物 资源 的 情况 下 《 即 物种 之 间 不 
存在 资源 竞争 )， 可 通过 共同 享有 的 目 然 天 敌 〈 捕 
BA. FERRE URED APSE, 4t 
互 影响 种 群 的 生长 速率 。 当 这 种 相互 影响 在 种 群 数 
量 上 表现 出 明显 的 负 效 应 时 ， 即 由 于 一 种 猜 物 种 群 
数量 的 增加 ， 引 起 共有 天 收 种 群 数量 的 增加 ， 从 而 
加 重 天 敌对 另 一 种 猎物 的 控制 作用 ， 导 致 后 者 平衡 
密度 (equilibrium abundance》 的 下 降 ， 这 种 现象 ， 
称 之 为 表 观 竞争 《apparent competition， 又 译作 似 然 
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2000)。 表 观 竞 争 概 念 ， 最 初 是 由 Holt (1977) 提 
出 ， 指 在 捕食 者 -猎物 系统 中 ， 当 有 两 种 猎物 可 被 
同一 种 捕食 者 捕食 时 ， 由 于 捕食 者 种 群 密度 随 猜 物 
种 群 密度 的 增加 而 增加 ， 导 致 猜 物 之 间 在 种 群 数量 
上 表现 出 明显 的 负 效应 。 随 后 ， 在 寄生 蜂 -寄主 及 
病原 菌 -寄主 系统 中 ， 均 发 现 寄主 之 间 存 在 有 类 似 
的 现象 ， 因 而 表 观 竞争 的 概念 被 扩大 。 表 观 竞 争 这 
个 概念 被 提出 以 后 ， 引 起 了 生态 学 家 对 种 间 关 系 的 
重新 认识 ， 人 们 开始 着 手 寻找 、 观 察 和 研究 物种 间 
的 表 观 竞争 现象 。 

表 观 竞争 按照 其 作用 时 间 的 长 短 ， 可 分 为 短期 
表 观 竞争 和 长 期 表 观 竞争 。 短 期 表 观 竞争 是 指 由 于 
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天 收 的 快速 聚集 行为 反应 〈 即 天 敌 迅速 聚集 在 含有 
两 种 猎物 的 高 密度 的 生境 斑 块 中 )， 或 者 是 由 于 一 
种 猎物 的 存在 或 数量 增加 ， 导 致 天 敌对 另 一 种 猎物 
的 捕食 或 寄生 加 重 。 短 期 表 观 竞争 是 在 短 时 间 发 生 
的 ， 两 个 种 相互 作用 的 数量 反应 仅 发 生 在 一 个 世代 
H (Holt and Kotler，1987; Settle and Wilson, 1990; 
Holt et al.» 1994; Müller and Godfray, 1997). K 34 
表 观 竞争 是 指 两 个 种 相互 作用 的 数量 反应 发 生 在 多 
个 世代 中 ， 包 括 天 敌 因 猜 物 种 群 密度 增加 而 引起 的 
繁殖 反应 ， 以 及 由 天 敌 导 致 的 猎物 种 群 数量 的 变化 
和 繁殖 反应 ， 最 后 ， 系 统 达到 一 种 稳定 平衡 状态 ， 
即 天 敌 和 一 个 猜 物 种 群 达 到 动态 平衡 Holt et al.» 
1994; Bonsall and Hassell» 1997, 1998; Morris et al. > 
2001 >. 

表 观 竞争 现象 在 昆 忠 中 普遍 存在 ， 尤 其 是 在 植 
食性 昆虫 中 ， 由 于 资源 竞争 并 不 很 突出 ， 因 此 ， 通 
过 天 敌 产 生 的 表 观 竞争 就 很 可 能 是 影响 物种 种 群 丰 
富 度 和 物种 共存 的 主要 原 (Holt and Lawton; 
1993)。 研 究 表明 ， 表 观 竞争 对 生态 系统 中 昆虫 的 
群落 结构 及 生物 多 样 性 起 着 重要 的 作用 〈Hudson 
and Grenman, 1998; Chaneton and Bonsall, 2000; van 
Nouhuys and Hanski，2000)。 近 些 年 来 ， 关 于 表 观 竞 
争 研究 发 展 迅速 ， 从 理论 模型 的 建立 、 实 验 验 证 、 
到 作用 机 理 的 探讨 ， 都 有 长 足 的 进展 ， 此 领域 已 成 
为 昆虫 生态 学 研究 中 的 最 显著 的 生长 点 之 一 。 本 文 
试图 对 近 些 年 来 有 关 昆 虫 表 观 竞争 的 理论 和 实验 研 
究 的 进展 及 动态 作 概 括 性 总 结 。 





2 ”实验 研究 实例 


表 观 竞争 的 实验 研究 方法 有 : 野外 自然 系统 种 
群 调查 、 田 间 控 制 系统 种 群 研 究 、 室 外 人 工 系统 种 
群 研究 及 室内 实验 种 群 研究 。 实 验 研 究 是 理论 研究 
的 前 提 和 基础 ， 通 过 实验 研究 可 以 对 表 观 竞争 现象 
进行 观察 ， 对 产生 这 种 现象 的 原因 和 机 理 进 行 探 
讨 ， 对 建立 的 理论 模型 进行 检验 。 

2.1 寄生 蜂 中 介 的 表 观 竞 

在 昆虫 的 表 观 竞争 研究 中 ， 由 于 寄生 蜂 具 有 明 
显 的 数量 反应 ， 能 很 好 地 限制 寄主 种 群 的 大 小 ， 所 
以 ， 寄 主 -寄生 蜂 系 统 可 能 特别 适合 于 进行 表 观 竞 
争 的 实验 研究 ， 尤 其 是 适合 于 对 长 期 表 观 竞争 现象 
的 研究 《Holt and Lawton, 1993; Hudson and Green- 
man; 1998}. 

在 以 寄生 蜂 中 介 的 表 观 竞争 实验 研究 中 ，Set- 


te 和 Wilson (1990) 首次 通过 田间 实验 证 明 寄生 蜂 
中 介 的 表 观 竞争 效应 在 外 来 种 入 侵 中 的 重要 性 。 在 
美国 加 洲 的 San Joaquin Valley， 本 地 的 西部 葡萄 斑 
叶 蝉 Erythroneura elegantula 被 一 种 多 食性 的 卵 寄生 
蜂 Anagrus epos 寄生 ，1980 年 ， 外 来 的 杂 色 斑 叶 暗 
E. variabilis 入 侵 本 地 ， 导 致 本 地 的 西部 葡萄 斑 叶 
蝉 的 种 群 数量 显著 下 降 。 研 究 发 现 其 主要 原因 并 不 
是 由 于 资源 竞争 产生 的 ， 而 是 由 于 两 者 共同 享有 的 
同 种 本 地 寄生 蜂 Anagrus epos 的 作用 。 由 于 西部 葡 
萄 斑 叶 蝉 比 杂 色 斑 叶 暗 更易 受 寄生 蜂 的 寄生 ， 所 以 
寄生 蜂 促进 了 外 来 种 的 入 侵 。 首 先 ， 寄 生 蜂 将 本 地 
的 西部 葡萄 斑 叶 蝉 的 种 群 密度 减少 到 较 低 水 平 ， 这 
样 允许 外 来 种 杂 色 斑 叶 蝉 的 入 侵 ， 当 杂 色 斑 叶 蝉 的 
种 群 数量 增加 至 一 定 程度 ， 成 为 优势 种 时 ， 寄 生 蜂 
的 种 群 数量 也 随 之 增加 ， 从 而 加 重 了 寄生 蜂 对 本 地 
的 西部 葡萄 斑 叶 蜂 的 寄生 。 此 研究 证 明 表 观 竞 争 对 
生物 入 侵 具 有 重要 的 作用 。Hambaeck 和 Bijoerkman 
C2002) 通过 对 杂 色 斑 叶 蝉 和 葡萄 斑 叶 蝉 相互 作用 
的 分 析 及 寄生 蜂 作用 的 评 佑 ， 也 得 出 了 同样 的 结 
论 ， 即 葡萄 斑 叶 蝉 被 杂 色 斑 叶 峡 蔡 代 是 由 于 共同 部 
有 的 寄生 蜂 作用 的 结果 。 另 一 个 证 明 表 观 竞 争 效 应 
的 很 好 的 例子 是 Bonsall 和 Hassell (1997, 1998) 对 
鲜 怒 目 幼 忠 的 实验 种 群 研究 。 实 验 采 用 两 种 鲜 怒 目 
幼虫 一 印度 谷 蛇 Plodia interpunctella 和 地 中 海 粉 斑 
WE Ephestia kuehniella 及 一 种 娅 蜂 Venturia canescens 为 
材料 ， 当 系统 中 只 有 一 种 寄主 和 寄生 蜂 共存 时 ， 种 
群 处 于 稳定 的 平衡 状态 ， 但 当 有 两 种 寄主 同时 和 寄 
生 蜂 共存 时 ， 则 寄主 -寄生 蜂 系 统 处 于 不 稳定 的 状 
态 ， 种 群 振荡 幅度 很 大 ， 最 后 ， 一 个 种 迅速 从 系统 
中 消失 ， 而 另 一 个 种 则 和 寄生 蜂 达 到 动态 平衡 。 其 
原因 是 当 系统 中 有 两 种 寄主 同时 和 寄生 蜂 存 在 时 ， 
寄生 蜂 对 内 嘉 生 长 力 较 小 的 地 中 海 粉 斑 蜡 的 作用 
大 ， 最 后 导致 这 一 个 种 的 消亡 。 

目前 ， 对 表 观 竞争 的 研究 不 只 是 在 简单 的 寄主 
-寄生 蜂 系 统 中 进行 ， 而 是 从 多 个 营养 级 的 食物 网 
角度 来 观察 和 研究 这 种 现象 。Van Nouhuys 和 Hans- 
ki (2000) 通过 对 蝴蝶 -寄生 蜂 - 重 寄生 蜂 系统 的 研 
究 ， 发 现在 初级 寄生 蜂 之 间 存 在 着 由 重 寄生 蜂 中 介 
AA EH. SEER LA at ER PRU Melitaea cinxia 
的 一 种 划 蜂 Cotesia melitaearum FI—AP FCA) Be ay E 
姬 蜂 Gelis agilis 为 研究 对 象 ， 当 在 系统 中 放 入 另 一 
种 能 被 这 种 重 寄生 姬 蜂 寄 生 的 初级 寄生 草 蜂 Cote- 
sia glomeratus 上 时， 发现 原初 级 寄生 蜂 幼 忠 受 重 寄生 
蜂 寄生 的 比率 加 大 ， 第 二 年 原初 级 寄生 蜂 的 种 群 数 





2 期 RERS: 昆虫 种 间 表 观 竞 争 研究 进展 239 


量 明显 下 降 。 实 验 结果 表明 ， 当 系统 中 存在 第 二 种 
初级 寄生 蜂 时 ， 原 初级 寄生 蜂 会 受到 更 为 严重 的 重 
寄生 。 其 原因 是 由 于 当 有 替代 寄主 〈alterative 
host) 存在 时 ， 增 加 了 重 寄生 蜂 的 密度 ， 从 而 导致 
目标 种 (focal species) 的 寄生 率 增 加 。 但 是 ， 多 个 
营养 级 的 表 观 竞争 现象 有 时 却 很 难 通 过 实验 检测 
到 ， 如 Morris (2001) 试图 通过 田间 实验 ， 检 测 
蚜虫 -寄生 蜂 - 重 寄 生 蜂 系统 中 由 重 寄生 蜂 中 介 的 初 
级 寄生 蜂 之 间 的 表 观 竞争 。 但 实验 研究 结果 却 显 
示 ， 在 初级 寄生 蜂 之 间 没 有 明显 的 表 观 竞争 现象 。 
究 其 原因 ， 主 要 是 由 于 进行 田间 实验 ， 需 要 同时 控 
制 多 个 营养 级 ， 操 作 起 来 具有 一 定 的 难度 ， 特 别 是 
在 需要 进行 不 同 的 处 理 ， 以 及 在 需要 具有 足够 大 的 
空间 进行 实验 的 情况 下 更 是 如 此 。 由 于 寄生 蜂 对 寄 
主 的 密度 依赖 数量 反应 是 在 大 空间 范围 内 发 生 的 ， 
所 以 ， 对 于 短期 表 观 竞争 的 观察 需要 在 一 定 的 空间 
范围 内 进行 ， 空 间 范 围 的 大 小 取决 于 化 学 信息 素 
Csemiochemicals) 能 提供 有 效 信息 的 范围 。 对 于 长 
期 表 观 竞争 的 研究 ， 由 于 包括 天 敌 的 种 群 数量 反 
应 ， 因 此 就 需要 在 更 大 的 范围 内 进行 。 研 究 表明 ， 
表 观 竞争 效应 难以 通过 实验 检测 ， 其 真正 问题 是 难 
以 将 实验 负 效 应 与 复杂 实验 设计 有 关 的 操作 问题 区 
分 开 来 。 
2.2 捕食 者 中 介 的 表 观 竞 

捕食 者 的 数量 反应 可 以 表现 在 短期 的 行为 反应 
《如 捕食 者 在 异 质 环境 的 特定 斑 块 中 聚集 》 或 者 长 
期 的 种 群 数量 统计 学 反应 《由 于 狂 物 种 群 数量 的 增 
加 ， 导 致 捕食 者 出 生 率 增加 ， 死 亡 率 降低 等 )。 一 
般 来 说 ， 多 食性 的 捕食 者 对 某 一 专门 的 猎物 通常 表 
现 出 较 弱 的 数量 反应 。 由 于 捕食 者 的 身体 常常 较 它 
们 的 猎物 大 很 多 ， 相 应 的 世代 时 间 长 ， 意 味 着 在 控 
制 独 物 动 态 的 时 间 范 围 内 ， 捕 食 者 的 数量 变化 相对 
较 小 。 所 以 ， 捕 食 者 对 独 物 的 数量 改变 表现 出 较 慢 
的 统计 学 反应 。 因 此 ， 在 捕食 者 -猎物 系统 中 ， 长 
期 的 种 群 数量 反应 不 一 定 能 通过 实验 观察 到 。 对 于 
由 捕食 者 中 介 的 猎物 之 间 的 表 观 竞争 研究 ， 通 常 采 
用 观察 捕食 者 的 短期 行为 反应 的 方法 。 在 一 定 斑 块 
内 ， 由 于 猜 物 密度 的 增加 ， 捕 食 者 可 能 表现 出 一 个 
聚集 的 数量 反应 ， 这 个 局 部 数量 反应 的 发 生 相 对 于 
捕食 者 的 世代 长 度 来 说 是 很 迅速 的 ， 这 时 就 产生 了 
短期 的 表 观 竞争 效应 《Holt and Kotler，1987)。 在 目 
前 所 进行 的 研究 中 ， 大 多 是 以 蚜虫 为 对 象 。 在 日 本 
栗 树 上 的 两 种 蚜虫 一 一 栗 大 蚜 Lachnus tropicalis 和 
RA BEM Myzocallis kuricola 同 受 普通 黑 蚁 Lasius 




















niger 的 捕食 ， 当 栗 大 蚜 的 种 群 密度 增加 时 ， 则 加 
大 了 普通 黑 蚁 对 栗 角 斑 蚜 的 捕食 压力 ， 使 后 者 的 种 
群 密度 下 降 。 而 栗 角 斑 蚜 对 普通 黑 蚁 及 栗 大 是 的 种 
群 影响 却 很 少 。 这 两 种 蚜虫 之 间 通 过 蚂蚁 的 捕食 活 
动产 生 一 种 不 对 称 的 相互 负 作用 〈Sakata，1995 )。 
另 有 田间 实验 证 明 ， 在 蚜 忠 -捕食 性 轩 虫 系统 中 ， 
取 食 不 同 寄主 植物 的 蚜虫 ， 因 享有 同样 的 捕食 性 天 
收 而 产生 表 观 竞争 。Evans 和 England (1996) 在 调 
查 彰 宿 田中 球 里 和 寄生 蜂 对 昆虫 群落 结构 的 影响 时 
RIM, BGM Acyrthodiphon pisum 存在 时 ， 增 加 
J RUM Eat & Hypera postica 的 捕食 率 ， 有 时 
也 增加 了 寄生 蜂 对 后 者 的 寄生 。 其 原因 是 由 于 驴 豆 
蚜 促 进 了 球 四 的 聚集 ， 从 而 加 大 了 球 甲 对 萌 宿 叶 象 
甲 的 捕食 压力 。 然 而 ， 这 两 种 猎物 之 间 的 相互 作用 
是 不 对 称 的 ， 萌 宿 叶 象 里 的 存在 却 并 不 影响 飘 甲 - 
蚜虫 相互 作用 的 强度 。Ringel 和 Godfray (1999) 的 
研究 也 得 出 类 似 的 结论 ， 当 附近 存在 静 豆 是 种 群 
时 ， 因 增加 了 捕食 性 球 甲 的 聚集 ， 从 而 使 大 早 菜 蚜 
Aphis craccae 的 生长 速率 下 降 ， 而 大 梨 菜 蚜 对 豌豆 
蚜 的 种 群 数 量 却 无 影响 。Miiller 和 Godfray ©1997) 
的 实验 研究 表明 ， 一 种 蚜虫 = RGF Microlophi- 
um carnosum 的 种 群 密度 ， 受 邻近 草地 上 的 另 一 种 
蚜虫 草地 蚜 Rhipalosiphon padi BERI. F 
拉 蚜 在 与 高 密度 的 草地 是 斑 块 相连 的 植株 上 ， 其 种 
群 密度 比 在 与 较 低 密度 的 草地 蚜 斑 块 相 邻 的 植株 上 
的 种 群 密度 要 更 时 更 快 地 下 降 。 其 原因 是 由 于 草地 
蚜 起 到 作为 捕食 性 天 敌 资 源 的 作用 ， 使 捕食 性 甲 忠 
聚集 在 高 密度 的 草地 蚜 斑 块 中 ， 因 而 对 邻近 的 苯 抹 
蚜 斑 块 产生 溢出 效应 “ spill-over 。 另 有 研究 报道 
(Müller et al.，1999)， 在 实验 场地 有 些 蚜虫 种 群 不 
能 定 殖 的 原因 ， 就 是 由 于 蚜虫 的 一 些 共有 捕食 性 天 
收 的 作用 ， 阻 止 了 外 来 种 的 侵入 ， 维 持 着 本 地 的 群 
落 结构 。 可 见 ， 表 观 竞争 既 可 促进 也 可 阻止 物种 的 
侵入 ， 对 生物 群落 的 构建 有 很 大 的 影响 作用 。 此 
Sh, Settle 等 《1996) 也 报导 了 在 水 稻田 中 ， 由 于 
时 期 高 密度 的 昆虫 促进 了 捕食 者 种 群 密度 的 提高 ， 
从 而 导致 水 稻 后 期 叶 暗 种群 密度 的 下 降 。 
2.3 病原 寄生 物 中 介 的 表 观 竞争 

由 病原 菌 中 介 的 表 观 竞争 是 指 两 个 寄主 受 同 一 
种 病原 菌 的 侵 染 ， 当 两 个 寄主 独立 感染 病原 菌 时 ， 
呈现 明显 的 正 密度 调控 ,但 当 两 个 寄主 同时 感染 病 
原 菌 时 ， 而 且 当 侵 染 的 病害 是 调控 种 群 大 小 惟一 的 
因子 时 ， 一 个 寄主 能 通过 侵 染 的 病害 将 男 一 寄主 排 
BR CHolt and Pickering，1985)。 目 前 在 昆 忠 中 对 由 
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病原 菌 中 介 的 表 观 竞争 研究 报道 很 少 。 但 有 一 个 经 
典 的 实验 是 说 明 由 病原 菌 中 介 的 表 观 竞争 的 很 好 例 
Fo Park 《1948》 以 两 种 拟 谷 次 一 一 杂 拟 谷 盗 Tri- 
bolium confusum 和 赤 拟 谷 盗 了，castaneum RENE 
同 的 病原 寄生 物 一 一 一 种 孢子 忠 Adelina tribolii 为 
材料 ， 研 究 了 两 种 甲虫 的 种 间 关 系 。 混 合 饲 养 这 两 
种 甲虫 ， 当 没有 病原 寄生 物 存在 时 ， 杂 拟 谷 盗 总 是 
优势 种 ， 但 当 有 病 怕 寄生 物 存 在 时 ， 则 赤 拟 谷 盗 成 
为 优势 种 。 其 原因 是 由 于 孢子 虫 对 优势 竞争 者 的 致 
病 力 强 ， 当 两 个 竞争 者 同时 存在 时 ， 病 原 菌 就 减少 
了 优势 种 的 竞争 力 ， 结 果 使 竞争 较 弱 的 种 能 维持 下 
X (Hudson and Greenman，1998 )。 但 在 Pope 等 
(2002) 的 研究 中 ， 试 图 通过 田间 和 室内 研究 检测 
不 同 寄主 植物 上 的 两 种 蚜虫 《天 豆 蚜 Acyrthosiphon 
pisum SUF RMF Microlophium carnosum) 之 间 存 在 有 
由 共同 易 感 的 病原 真菌 Erynia neoaphidis 中 介 的 表 
观 竞争 ， 但 实验 结果 表明 这 两 种 蚜虫 之 间 没 有 很 强 
烈 的 这 种 相互 作用 。 


3 理论 研究 进展 


3.1 理论 模型 

关于 昆虫 种 间 表 观 竞 争 的 理论 模型 主要 有 : 
Holt (1977, 1984) 和 Abrams (1987, 1998) 基于 捕 
食 者 -猎物 系统 的 数学 模型 ;Holt 和 Kotler (1987) 
提出 的 短期 表 观 竞争 中 捕食 者 搜寻 模型 和 搜寻 理 
论 ; Klopfer 《2001〉 建 立 的 在 猎物 -捕食 者 系统 中 种 
群 动态 数量 反应 的 经 验 空 间 模 型 《CA- 模 型 )， 奴 il- 
son 等 《1996) 基于 寄主 -寄生 蜂 系 统 建立 的 多 物种 
种 群 动态 模型 ，Bonsall 和 Hassell (2000) 构建 的 匹 
配 图 格子 模型 CCoupled-map lattice model); Abrams 
和 Kawecki (1999) 基于 寄生 蜂 -寄主 系统 提出 的 对 
称 模型 〈 一 个 修正 的 Nicholson-Bailey 模型 ) 等 等 ; 
Holt 和 Lawton (1993) 及 Holt SF (1994) 基于 寄生 
We TERR Aa DR tte th Ee RAL P 
法 则 CP* les 5 R* rade 相对 应 ， 是 指 在 表 观 竞 
争 中 获胜 的 猎物 种 能 维持 一 个 较 高 的 捕食 者 密度 ; 
R* rule 是 指 在 资源 竞争 中 获胜 的 物种 更 能 较 其 它 
竞争 者 将 资源 抑制 到 更 低 的 水 平 )。 基 于 病原 菌 - 寄 
主 系 统 的 模型 研究 较 少 ， 主 要 是 Holt 和 Pickering 
(1985) 提出 的 易 感 - 侵 染 模型 《Ss-I 模型 》 和 Green- 
man 和 Hudson (1999) 提出 的 分 歧 理 论 (Bifurcation 
Theory)。 

这 些 理论 模型 采用 不 同 的 方法 、 从 不 同 的 角度 





和 层次 ， 对 自然 天 敌 中 介 的 昆虫 种 间 的 表 观 竞争 现 
象 进行 了 描述 ， 对 竞争 物种 之 间 的 种 群 动态 进行 了 
预测 ， 提 出 了 物种 侵入 、 排 除 及 共存 的 条 件 ， 并 对 
表 观 竞争 可 能 产生 的 机 制 进行 了 探讨 。 
3.2 作用 机 理 

由 于 表 观 竞争 是 通过 提高 自然 天 敌 的 平衡 密度 
或 改变 自然 天 敌 的 搜索 行为 ， 导 致 猎物 之 间 相 互 产 
生 负 作用 。 这 种 负 作 用 的 最 终结 果 ， 从 理论 上 讲 ， 
必然 导致 一 个 种 被 另 一 个 种 排除 ， 最 终 由 最 具 繁 殖 
力 的 猜 物 与 天 敌 达 到 种 群 动态 平衡 ， 获 胜 的 猜 物 种 
群 维持 较 高 的 天 敌 种 群 密度 。 

表 观 竞争 产生 的 原因 是 由 于 两 个 猎物 种 具有 不 
同 的 内 豪 生长 力 。 内 豪 生长 力 较 高 的 种 能 维持 一 个 
高 密度 的 天 敌 种 群 ， 从 而 导致 天 敌对 内 豪 生长 力 较 
低 的 种 的 捕食 压力 加 重 。 

在 表 观 竞争 中 取胜 的 优势 种 可 能 具有 如 下 生物 
学 特性 : C1) 受到 每 个 天 敌 的 平均 攻击 率 较 低 ， 这 
是 由 于 ; 具有 更 隐蔽 的 场所 ， 在 空间 和 时 间 上 与 天 
敌 有 较 少 的 重 登 ， 能 产生 较 好 的 逃避 策略 或 形态 学 
防御 机 制 ， 具 有 较 低 的 营养 质量 和 不 被 天 敌 偏爱 从 
而 被 天 敌 忽视 等 等 ，〈2) 具有 和 较 高 的 内 豪 生长 力 
r， 这 是 由 于 :， 可 利用 的 资源 更 多 ， 生 理 上 对 非 生 
物 因子 有 更 好 的 适应 ， 故 具有 较 高 的 繁殖 力 或 较 快 
的 生长 速率 ， 或 者 能 更 好 地 抵挡 非 密 度 依赖 致死 因 
子 对 1 的 减少 ;， 3) 具有 更 为 异 质 的 种 群 结构 ， 
这 样 能 使 单个 猎物 和 天 政之 间 相 互 作 用 稳定 ， 从 而 
增加 天 敌 的 密度 ， 加 重 对 较 同 质 的 替代 猜 物 的 攻击 
(Holt and Lawton, 1993). 

病原 菌 中 介 的 表 观 竞争 优胜 种 在 未 被 侵 染 时 具 
有 较 快 的 生长 速率 ， 对 侵 染 的 敏感 性 较 低 ， 或 对 病 
害 有 一 个 较 高 的 耐 受 性 。 后 者 表现 在 快速 恢复 、 低 
的 死亡 率 或 较 高 的 繁殖 率 等 方面 。 

捕食 性 天 敌 中 介 的 表 观 竞争 ， 短 期 是 通过 捕食 
者 的 功能 反应 表现 的 。 常 见 的 两 个 行为 是 : 捕食 者 
RETA RAY CARA TRA EER PR 
Se) 和 捕食 者 在 一 定 斑 块 范围 内 对 取 食 偏爱 的 改 
变 。 其 产生 的 机 制 是 由 空间 效应 控制 。 单 个 捕食 者 
在 斑 块 中 对 一 种 猜 物 的 搜索 功能 反应 可 受 斑 块 中 第 
二 种 猎物 密度 的 影响 《如 捕食 者 花费 在 第 一 种 猎物 
上 的 时 间 ， 就 相当 于 减少 了 捕食 者 在 第 二 种 猎物 上 
可 利用 的 时 间 》 第 二 种 猎物 的 存在 ， 可 以 改变 捕 
食 者 在 某 一 斑 块 中 聚集 或 停留 的 嗜好 。 由 于 替代 猜 
物 的 存在 ， 使 捕食 者 在 斑 块 中 停留 的 时 间 更 长 ， 这 
样 增加 了 某 些 猪 物种 被 捕食 的 时 间 ， 因 此 ， 育 集 数 
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量 反 应 就 导致 猜 物 之 间 产 生 《- ，- )， 的 相互 作用 
(Holt and Kotler, 1987; Chaneton and Bonsall. 2000. 

由 寄生 蜂 中 介 的 长 期 表 观 竞争 产生 的 机 制 是 寄 
生 蜂 的 动态 单 食性 《dynamic monophage)， 即 单个 寄 
主 与 一 个 潜在 的 多 食性 寄生 蜂 达 到 种 群 动态 持续 平 
衡 《Bonsall and Hassell，1998)。 动 态 单 食性 的 概念 
由 Holt 和 Lawton (1993) 提出 ， 它 不 同 于 生物 学 的 
单 食性 ， 是 指 一 个 多 食性 的 寄生 蜂 由 于 本 身 的 行为 
而 导致 对 替代 寄主 的 不 能 利用 。 如 果 在 比 单个 寄生 
蜂 一 生 所 搜寻 的 范围 和 所 利用 的 微 生 境 要 大 的 某 些 
空间 范围 内 有 可 利用 的 蔡 代 寄主 ， 那 些 寄 主 可 能 不 
被 典型 地 发 现在 寄生 蜂 的 寄主 范围 内 ， 因 为 当 它 们 
试图 侵入 局 域 群落 时 已 被 寄生 排除 。 动 态 单 食性 寄 
生 蜂 通过 排除 一 种 或 多 种 寄主 而 减少 局 域 群落 中 寡 
主 的 丰富 度 ， 最 后 与 单个 寄主 持续 达到 平衡 。 这 
样 ， 被 寄生 蜂 从 局 域 群落 排除 的 寄主 ， 从 逻辑 上 
看 ， 似 乎 是 由 替代 寄主 之 间 的 间接 相互 作用 产生 
的 。 而 且 ， 居 留 的 寄主 必须 有 一 个 或 多 个 适应 性 特 
征 ， 能 在 维持 寄生 蜂 种 群 的 同时 ， 人 允许 本 身 的 持 
续 ， 反 过 来 也 意味 着 它 能 成 功 地 占有 无 天 敌 空 间 的 
角落 。 
3.3 共存 机 制 

理论 研究 表明 ， 当 种 群 动态 的 唯一 调控 因子 是 
共有 的 自然 天 敌 时 ， 蔡 代 狂 物 之 间 共 存 是 很 难 的 。 
(AEB RAP, FEMA ERA RAR, 
即 竞 争 物种 共存 的 现象 普遍 存在 。 这 需要 有 一 种 机 
制 ， 来 促使 具有 低 繁殖 力 的 寄主 能 在 种 群 数量 稀少 
时 数量 增加 。 

根据 竞争 排除 法 则 ， 在 同一 生境 中 的 两 个 竞争 
种 ， 如 果 生 态 位 上 完全 重 登 ， 则 两 个 种 不 能 稳定 共 
存 。 如 果 稳 定 共存 于 同一 生境 中 ， 则 必然 存在 有 生 
态 位 的 分 化 。 

根据 对 寄主 -寄生 蜂 系统 的 研究 证 明 ， 人 允许 寄 
主 共 存 的 机 制 可 能 有 《Holt and Lawton, 1993; 
Abrams» 1998; Hastings and Godfray，1999): (1) 供 
体 控 制 系统 《donor-controlled system): 事实 上 ， 多 
食性 的 寄生 蜂 也 可 能 不 是 寄主 种 群 动态 的 主要 调控 
因子 ， 这 就 是 说 ， 它 们 可 能 不 以 《 湛 后 的 )》 密度 依 
赖 方式 降低 寄主 的 数量 。 在 没有 密度 依赖 反应 时 ， 
多 食性 寄生 蜂 将 不 会 驱动 寄生 蜂 -寄主 系统 进行 动 
态 单 食性 ， 因 此 就 缓和 了 寄主 共存 的 一 个 抑制 因 
素 。 尽 管 如 此 ， 这 些 多 食性 寄生 蜂 仍 可 以 防止 一 些 
非 本 地 的 寄主 种 侵入 本 地 群落 。(2) 优势 寄主 的 资 
源 限 制 : 表 观 竞争 是 由 寄生 蜂 种 群 密度 导致 的 ， 而 











寄生 蜂 的 种 群 密度 是 由 一 个 优势 寄主 维持 。 由 于 优 
势 寄主 受到 资源 的 限制 ， 会 减少 寄生 蜂 的 平均 数 
量 ， 因 此 缓和 了 优势 寄主 与 其 它 寄主 种 之 间 的 表 观 
竞争 。(3) 寄 主 转换 (Host switching (Abrams, 1998): 
不 同 的 食物 具有 不 同 的 空间 分 布 。 如 果 天 敌 偏 爱 攻 
击 数量 丰 襄 的 寄主 〈《 即 哪 种 寄主 数量 多 就 攻击 哪 
种 )， 通 过 适当 调节 搜寻 行为 ， 使 用 不 同 的 搜寻 技 
术 ， 可 发 现 最 有 效 的 寄主 ， 这 样 对 数量 稀少 的 寄主 
有 利 ， 可 防止 寄主 被 排除 。 因 此 ， 天 敌对 寄主 的 交 
替 使 用 ， 将 有 利于 促进 寄主 的 共存 。(4) 空间 庇护 
所 《spatial refuges): 如 果 每 个 寄主 种 有 上 自己 的 逃避 
寄生 的 庇护 毛 ， 将 能 够 维持 蔡 换 寄主 的 共存 。 CD 
时 间 庇 护 Ctemporal refuges): 另 一 类 庇护 是 通过 时 
EREET E, UA. COK EH TF C regional coex- 
istence): 如 果 在 整个 区 域 中 存在 空间 异 质 性 ， 特 
定 寄主 可 能 在 某 一 群落 中 竞争 处 于 优势 ， 而 在 男 一 
群落 中 则 处 于 劣势 ， 不 同 的 寄主 种 在 不 同 的 群落 中 
成 为 优势 种 ， 人 们 就 可 以 观察 到 区 域 共存 。(7) 在 
斑 块 化 环境 中 ， 空 间 异 质 效 应 能 够 允许 多 个 物种 共 
存 于 同一 群落 内 ， 因 此 ， 时 空 斑 块 环境 条 件 是 物种 
得 以 共存 的 主要 原因 。 

在 病原 菌 中 介 的 表 观 竞争 中 ， 影 响 寄主 共存 的 
AAA: 每 个 寄主 的 内 豪 增长 力 ， 受 侵 染 的 种 群 的 
出 生 率 、 死 亡 率 和 恢复 速率 ， 种 内 和 种 间 侵 染 的 类 
型 (Holt and Pickering» 1985). 


4 问题 与 展望 


虽然 昆虫 中 表 观 竞争 现象 普遍 存在 ， 而 且 也 越 
来 受到 重视 ， 但 从 目前 研究 状况 来 看 ， 仍 处 于 研究 
的 初级 阶段 。 一 是 实验 研究 的 对 象 并 不 多 ， 而 且 有 
的 表 观 竞争 现象 很 难 通 过 实验 检测 到 ， 实 验 设 计 对 
表 观 竞争 的 研究 结果 有 很 大 的 影响 ，Chaneton 和 
Bonsall (2000) 提出 了 在 表 观 竞争 研究 中 进行 实验 
设计 和 操作 时 应 注意 的 事项 。 二 是 虽然 目前 有 不 少 
关于 表 观 竞争 的 理论 模型 ， 但 每 个 模型 都 有 它 的 适 
用 范围 ， 至 目前 为 止 ， 尚 未 有 一 个 通用 的 理论 模 
型 ， 尤 其 是 对 多 个 猪 物 - 天 敌 系 统 ， 很 少 有 适合 的 
理论 模型 。 三 是 有 关 表 观 竞争 导致 物种 侵入 、 排 除 
和 共存 的 机 制 还 尚未 完全 弄 清 楚 。 所 以 ， 这 方面 的 
研究 有 待 深入 进行 。 尤 其 是 在 国内 ， 在 表 观 竞争 方 
面 尚 未 见 有 研究 报导 。 

研究 昆虫 的 表 观 竞争 ， 不 仅 具 有 一 定 的 理论 意 
义 ， 而 且 也 有 具有 一 定 的 实践 意义 。 在 生物 多 样 性 方 
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面 ， 表 观 竞争 和 资源 竞争 共同 决定 某 一 特定 群落 的 
结构 ， 对 该 区 域内 的 生物 多 样 性 起 着 重要 的 作用 。 
由 于 表 观 竞争 可 导致 猎物 种 的 排除 ， 一 方面 ， 通 过 
表 观 竞争 ， 在 一 定 程度 上 可 防止 外 来 种 对 本 地 群落 
的 侵入 ， 从 而 限制 共存 种 的 数量 《Lawton and Has- 
sell，1981)。 男 一 方面 ， 如 果 入 侵 种 具有 比 本 地 种 
大 的 内 豪 生长 力 ， 表 观 竞争 又 能 促进 外 来 种 的 侵入 
(Settle and Wilson，1990)。 然 而 ， 在 某 些 环境 条 件 
下 ， 表 观 竞争 又 能 促进 具有 强烈 竞争 的 寄主 种 之 间 
的 共存 ， 能 决定 奉 代 猎物 在 不 同 范围 内 的 丰富 度 和 
空间 分 布 ， 从 而 控制 生态 位 的 分 离 〈Holt，1984; 
Holt and Lawton，1993; Holt et al.» 1994) 。 在 害虫 
的 防治 中 ， 可 根据 表 观 竞争 的 原理 来 进行 害虫 防 
治 。 由 于 一 种 猎物 能 作为 自然 天 敌 到 达 另 一 种 猎物 
RTTE (spatio-temporal corridor)， 从 而 导致 后 
一 种 猜 物 数量 的 减少 《数量 表 观 竞争 quantitative 
apparent competition) 或 消亡 《质量 表 观 竞争 qualita- 
tive apparent competition》， 所 以 ， 在 生物 防治 时 ， 加 
入 高 出 生 率 的 非 目 标 种 ， 作 为 捕食 性 天 敌 的 额外 资 
源 ， 能 促进 天 敌对 害虫 的 控制 。 一 般 在 没有 非 目 标 
猪 物 时 ， 捕 食 者 难以 控制 害虫 ， 一 旦 捕食 者 达到 高 
密度 ， 则 迅速 消耗 附近 的 害虫 ， 然 后 捕食 者 在 该 区 
域 的 密度 也 随 之 迅速 下 降 。 随 后 ， 低 密度 的 捕食 者 
允许 少数 逃脱 的 害虫 密 度 增加 。 但 当 有 非 目标 猎物 
存在 时 ， 这 种 逃脱 机 制 就 不 起 作用 ， 因 为 非 目 标 猜 
物 为 捕食 者 到 达 所 有 害虫 提供 了 一 个 走廊 。 当 捕食 
者 种 群 随 高 密度 害虫 数量 在 区 域内 迅速 增加 ， 然 后 
又 随 着 害虫 的 消亡 而 迅速 下 降 时 ， 一 些 捕食 者 与 一 
些 剩 余 的 非 目标 猜 物 维持 着 低 密 度 种 群 ， 这 样 允许 
捕食 者 消灭 少数 剩余 的 害虫 而 在 这 个 区 域内 没有 灭 
2E (Klopfer, 20012- 因此 ， 当 在 系统 中 加 入 一 个 内 
保 生长 率 较 靶 目 标 更 高 的 寄主 时 ， 生 物 防治 将 更 有 
成 效 。 而 且 ， 当 天 敌对 它 的 猎物 密度 表现 出 很 强 的 
数量 反应 时 ， 表 观 竞争 的 效应 将 增加 (Hodson and 
Greenman，1998)。 例 如 ， 在 蚜虫 的 防治 中 ， 如 果 其 
它 植 物 特别 是 一 些 非 栽培 植物 种 植 在 农作物 的 周 
围 ， 取 食 它们 的 一 些 其 它 蚜 虫 可 作为 奉 代 猜 物 ， 从 
而 提高 自然 天 敌对 农作物 上 主要 蚜虫 的 控制 效果 
(Müller and Godfray, 1997). 
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